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Summary: — Theoretical models are used to demonstrate stereometrical regula-
rities of different hymenophoral structures of basidiomycetes. The optimization of
surface increase in relation to the expenditure of material appears to be realized best
by the gill system. Some phylogenetical aspects are discussed.

Einleitung

Seit der zweiten Halfte des vorigen Jahrhunderts wird von den
Systematikern die Bedeutung der Phylogenie im Rahmen der Ent-
wicklung eines ,natiirlichen Systems* erkannt. Ein solches System
miiite verwandtschaftliche Beziehungen und Entwicklungslinien
darstellen und erklédren. 1952 schreibt Neunorr, dafl sich die gegen-
wiartige Systematik ,noch mitten auf dem Wege“ zu diesem Ziel
befindet. Diese Aussage scheint nicht an Aktualitdt verloren zu
haben. Eine Ubersicht iiber die historische Entwicklung des
Systems der Agaricales, basierend auf anatomischen, embryologi-
schen und biochemischen Untersuchungen, geben Neunorr (1952),
SINGER (1975) und andere.

In einer zeitgeméaBen Evolutionstheorie liefert der Energiever-
brauch der Organismen einen entscheidenden Aspekt. Evolution
wird als ProzeB der Optimierung und Okonomisierung von lebenden
Systemen dargestellt. Biologische Formbegriindung und -beschrei-
bung sollte auf dem festen Boden der Physik stehen. Umkonstruk-
tionen und Funktionsdnderungen als Folge stammesgeschichtlicher
Entwicklung miissen rekonstruiert und in Theorien erklart werden.
Eine solche Entwicklung ist durch die bloBe Beschreibung von
Fossilien und heutigen Formenreihen nicht ablesbar. Okonomisie-
rung ist die notwendige Folge des Wettstreites um ein begrenztes
Nahrungsangebot und steht im Zentrum des Evolutionsgeschehens.
Dieser energetische Aspekt 1Bt keine fiir die Selektion neutrale
Struktur zu. Entgegen einer ,Vervollkommnungsideologie
,»8ibt es also weder Hoherentwicklung und Fortschritt noch Degene-
ration und Riickschritt, sondern nur Selektionszwang* (GuTManN &
Bonik, 1981). Dieselben Autoren seien hier nochmals zitiert: ,All-
méhlicher Wandel bedeutet, daf die Vorlaufersysteme und die
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Umweltbedingungen den weiteren Fortgang bestimmen und daB die
spateren Konstruktionen durch die fritheren vorbedingt sind, wobei
diese Vorbedingungen in konstruktiven Begriffen formuliert werden
konnen. Rekonstruktion muB iiber funktionsfihige Zwischenstadien
fithren, wobei der Wandel als Leistungsverbesserung, Anpassung
und Okonomisierung zu begriinden ist“.

Zahlreiche Diskussion — vor allem mit M. Moser — zeigten, daf3
dieser Betrachtungsweise in der mykologischen Systematik noch
wenig Aufmerksamkeit geschenkt wird. Mosgr (1980, persénl. Mit-
teilung) sieht unter anderem die Reduktion sterilen Fruchtkorperge-
webes innerhalb der Agaricales s. 1. als Ausdruck von Okonomisie-
rung und Optimierung stammesgeschichtlicher Entwicklung. Ent-
sprechend detaillierte morphometrische Untersuchungen, die zu
einem besseren Verstidndnis der Formenreihen fiithren sollten, fehlen
weitgehend.

Eine Ausnahme stellen die Arbeiten BurrLers (1909) dar. ,, The
various forms of fruit-bodies may be explained in their evolutionary
aspect on the supposition that a chief factor in their survival has
been the advantage arising from the production of a relatively large
number of spores with a relatively small expenditure of fruit-body
material and energy“. In seinen , Researches on Fungi“ folgen dem
Zitat Berechnungen der OberflachenvergroBerung durch Lamellen
und Tubuli, gestiitzt auf geschétzte bzw. planimetrisch erhobene
Daten.

In der vorliegenden Arbeit werden anhand theoretischer
Modelle GesetzmaBigkeiten verschiedener Hymenophorstrukturen
dargestellt und deren Leistungsfidhigkeit vergleichend aufgezeigt.
Der Leistungsvergleich basiert auf OberfldchenvergroBerung und
Materialverbrauch der jeweiligen Strukturen, wobei limitierende
Faktoren mechanisch-physiologischer = Natur beriicksichtigt
wurden.

I. Die Lamellensymmetrie

Das den allgemeinen Formeln fiir Oberflachenvergrofferung und
Volumsverbrauch zugrunde liegende Modell wurde moglichst ein-
fach gestaltet (Abb. 1, 2). Die Lamellen werden als Quader betrach-
tet und die Bildung primérer, sekundéarer und tertidrer Zwischenla-
mellen (1;, I, und 13) berticksichtigt. Es wurde angenommen, daf3 die
jeweils neu eingefithrten Lamellen die vorhergehenden in ihrem
,Ursprung® beriihren. Das Hymenium iiberzieht die Lamellen und
die verbleibende Hutgrundfliache. Die Lamellen beriihren den Stiel.
Die Anzahl ist durch ihre Dicke und den Stielumfang definiert. Die
vereinfachende Annahme quaderformiger Lamellen ist deshalb
erlaubt, da prinzipiell alle auftretenden Formen in solche transfor-
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miert werden konnen. Abweichungen von dieser Modellform dndern
zwar stark ihr Volumen, nicht jedoch ihre Oberfldche. Abb. 1 b stellt
eine solche, stark idealisierte Abweichung dar. Der dreieckige Quer-
schnitt und Grundril bewirken eine 75%ige Volumsersparnis bei
vernachlédssigbarem Oberflachenverlust. Daf eine tatsiachliche Ten-
denz zu dieser Lamellenform besteht, kann in situ nachgeprift
werden. Mogliche Ursachen hierfiir werden weiter unten diskutiert.

1. Oberflache
Die Gesamtoberfliache (F) wird durch folgende allgemeine Form
(1 a) dargestellt:
11 12

2hb-D2r  2h(b-22r  2h(b—4)4n
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13
———
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Um die Formel nicht zu komplizieren, wurde r (= Stielradius abso-
lut) gleich 1 gesetzt. b bedeutet R/r (R = Hutradius absolut), h die
Lamellenbreite und x die Lamellendicke.

Die in der Formel mit 1;, 1, und 13 bezeichneten Ausdriicke
konnen entsprechend der Komplexitit des jeweiligen Systems wahl-
weise verwendet werden. Die Léange der Zwischenlamellen betragt
R-2r fiir 1;, R—4r (1) und R-8r (I3). Durch diese Anordnung beriihren
die lamellulae und ihrem , Ursprung“ die vorhergehenden. Bereits
hier wird eine Eigenschaft des Lamellensystems deutlich: Zwi-
schenlamellen konnen nur eingefiithrt werden, wenn das Verhéiltnis
Hutradius/-Stielradius (= b) eine bestimmte GroBe erreicht hat. So
konnen beispielsweise tertidre lamellulae erst bei = 8 vorkommen.

Die OberflachenvergroBerung (X) wird in Formel (1b) als Viel-
faches der gesamten Hutgrundflidche (einschlieBlich des Stielquer-
schnittes) dargestellt.

4 (8;16; 32)a 4(12;44;172)a 1
X=1+ - - — (1b)
b b? b?

Die Werte in Klammern stehen fiir die jeweilige Generation von
Zwischenlamellen. So muf3 z. B. 32 a bzw. 172 a fiir ein System mit 13
im Zahler stehen. a = h/x.

DaB sich X proportional zu a, also mit der Lamellenbreite und
-dicke dndert, ist trivial. Den entscheidenden Faktor fiir die Ober-
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Abb. 1: Lamellenmodell mit priméren und sekundéren Zwischenlamellen. — Abb. 2:
Von der Modellannahme abweichende Lamellenformen, stark idealisiert. Erlauterun-
gen im Text. — Abb. 3: Rohrengrundrif. Erlduterungen im Text.
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flaichenmaximierung stellt b bzw. die Relation R/r dar. Durch die
Ableitung von (1b) nach b erhélt man den fiir jede Lamellengenera-
tion optimalen Wert (1c).

b=2(3;5,5 1075)+1 A . (1c)
= 3 9,05 10, = =] — ¢
2(4 8 16) a

’

Die in Klammern angefiihrten Werte stehen fiir die jeweilige Lamel-
lengeneration. Der durch Unterstreichung gekennzeichnete Aus-
druck kann vernachléssigt werden.

In Abb. 4 wird die Entwicklung der Oberflidchenvergrofierung
fir jede Lamellengeneration bei einem variablen b dargestellt,
wobei eine konstante Lamellenbreite von 1 cm und eine konstante
Dicke von 0,2 mm angenommen wurde (a = 50). Ebenfalls konstant
bleibt der Stielradius (1 c¢m).

Der Kurvenverlauf zeigt, da bereits die Einfiihrung sekundarer
Zwischenlamellen bei einem optimalen b von 5,5 (vgl. (1¢)) nahezu
dieselbe Oberflichenvergréferung wie 13 bewirkt (97,7%!). Die
grofite Steigerung wird durch die Einfithrung primérer Zwischenla-
mellen erreicht. Die Ausbildung quartérer lamellulae kann keinen
weiteren Oberflichengewinn bringen und wiirde einen statisch
yunmoglichen“ Fruchtkorper voraussetzen. Solche Zwischenlamel-
len wiéren nur dann sinnvoll, wenn die Lamellen — entgegen der
Modellannahme — am Stiel entfernt stiinden. Dazu folgendes Bei-
spiel: Verandert man das Modell, indem man nur die halbe Lamel-
lenanzahl am Stiel annimmt, also eine Lamellendicke Abstand 148t,
sich wiederum ein Lamellensystem ,,entwickeln*, das die urspriing-
liche Oberfldache (minus ca. 1%) erzeugt. Der Ausgleich kommt
durch die nun lidngeren Zwischenlamellen und die Einfithrung einer
weiteren Generation lamellulae zustande.

Auf die zahlreichen in der Natur vorkommenden Abwandlun-
gen kann hier nicht weiter eingegangen werden. Unserer Meinung
nach wird jedoch die Aussagekraft des vorliegenden Modells durch
diese Variabilitat im wesentlichen nicht vermindert.

Die Optimierung dieser Symmetrie kann nur bis zur Erreichung
eines minimalen Sicherheitsabstandes zwischen den Lamellen erfol-
gen, der eine erfolgreiche Sporenabschleuderung garantiert. BULLER
(1909) gibt fiir Agaricus campestris einen solchen Mindestabstand
mit 0,2 mm an.

Mit abnehmender Lamellendicke nimmt ihre Anzahl zu und ein
Mindestabstand wird rasch erreicht. Der in situ mehr oder weniger
dreieckige Querschnitt von Lamellen und ihr von einem Rechteck
abweichender Grundrif3 (vgl. Abb. 2) stellen unserer Meinung nach
unter anderem eine Anpassung an dieses ,, Abstandsproblem* dar.
Von der idealisierten Darstellung abweichend, kann man zusétzlich
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Abb. 4: Entwicklung der OberflichenvergroBerung X fiir die verschiedenen Lamel-
lengenerationen bei einem variablen Hut-/Stielradius (R/r = b). Erlduterungen im

Text. — Abb. 5: Volumsverbrauch entsprechend der in Abb. 4 dargestellten Oberfla-
chenvergroferung.
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eine Volumsersparnis von mindestens 30% schitzen, wobei kaum
Oberflache verloren geht.
2. Volumen

Unter Annahme quaderféormiger Lamellen wird der Volumsver-
brauch in allgemeiner Form wie folgt dargestellt (2a—d):

Vi/r? = 2xh (b—1) (2a)
Vy/r? = 2h (2b—3) (2b)
Vip/r2 = 2rth (4b—11) (2¢)
Viy/r? = 2rh (8b—43) @d)

Der in Abb. 5 dargestellten Volumsentwicklung liegen die Para-
meter der OberflichenvergroBerung zugrunde (x = 0,2 mm;
h=1cm;r=1cm;b = variabel).

II. Das tubulidre Hymenophor

,Tubuldar® wird hier im weitesten Sinn verstanden. Als Rohren-
grundflache wurde ein regelméBiges Sechseck gewihlt (vgl. Abb. 3),
um eine optimale Besetzung der gegebenen Grundflachen zu errei-
chen. (Durch ,echte“ Zylinder sinkt die Besetzungsquote auch bei
einer dichten Packung erheblich.) Das Hymenium iiberzieht die
Roéhreninnen- und Rohrengrundfliachen.

1. Oberflache

Analog zum Lamellenmodell wird die Oberfldchenvergroferung auf
die gesamte Hutgrundflache bezogen, wobei x die Wanddicke, h die
Rohrentiefe und d den Porendurchmesser bzw. die ,lichte Weite“
bedeuten (3a).

dz (1 + oh
R? — r? dv3
X = = 2x (3a)
(d+ )e
V3
Eine Gewichtung der Variablen, auf deren mathematische
Grundlagen hier nicht néher eingegangen werden soll, 1d6t erken-
nen, dafl das Verhaltnis Rohrentiefe zu Porendurchmesser (h/d) den
starksten EinfluBl auf die OberfldchenvergroBerung hat. Leitet man
(3a) nach d ab, so erhidlt man den optimalen Porendurchmesser:

—ab 2x 8h
d= ——— wobeia=—— undb = — (3b)

2a—b \/§ \/g
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Abb. 6: Entwicklung der Oberflachenvergroferung bei variablem Porendurchmesser

fiir verschiedene Wandstarken (R = 10,75 cm; r = 1 cm). Erlduterungen im Text. —

Abb. 7: Der OberflichenvergroBerung entsprechender Volumsverbrauch fiir die
Wandstarke 0,2 mm.
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So erlaBt sich z. B. errechnen, dafl bei einer gegebenen Wand-
starke von 0,2 mm und einer Rohrentiefe von 1 em ein Porendurch-
messer von 0,23 mm die maximale Oberflichenvergroferung liefert.

In Abb. 6 wird die Entwicklung der Oberflachenvergréferung
bei einem variablen Porendurchmesser fiir vier verschiedene Wand-
starken gezeigt (h = 1 cm). Besonders bemerkenswert dabei ist, daf§
mit der fortschreitenden Oberflachenvergréferung ein zunehmend
schmalerer Bereich fiir einen optimalen Porendurchmesser zur Ver-
fligung steht. Abweichungen davon um Bruchteile eines Millimeters
fithren bereits zu enormen Oberfldchenverlusten! Das optimale Ver-
héltnis von Porendurchmesser zu Wandstiarke (d/x) liegt durch-
schnittlich bei 1,2. Mit zunehmender Porenweite wird die Oberfla-
chenvergroBerung fiir alle Wandstiarken minimal. Auch hier sind der
Optimierung durch den fiir die Sporenabschleuderung notwendigen
Sicherheitsabstand Grenzen gesetzt. DaBl diesen theoretischen
Gesetzen in der Praxis des Fruchtkorperbaues weitgehend entspro-
chen wird, kann z. B. an Arten der Gattungen Fomes, Phellinus, etc.
nachgepriift werden.

2. Volumen

Allgemeine Formel: V = (R? — r?) hxt [1 — (

2
= )1 (4)
d+—

V3

In Abb. 7 ist der Volumsverbrauch entsprechend der Oberfla-
chenentwicklung bei einer Wandstérke von 0,2 mm dargestellt (vgl.
Abb. 6). Um einen direkten Leistungsvergleich zu ermdéglichen,
wurden fiir die Berechnungen die optimalen Fruchtkérperabmes-
sungen der Lamellensymmetrie mit tertidren lamellulae verwendet
(R =10,75 cm; r = 1 cm).

III. Das hydnoide Hymenophor

Das Modell beruht auf der Annahme dicht gepackter, kegelfor-
miger Stacheln. Eine dichte Packung erreicht man, wenn eine gege-
bene Grundflache in ein Quadrat transformiert und dessen Seite
durch den Durchmesser einer Kegelgrundfliache dividiert wird. Die
allgemeinen Formeln fir OberflachenvergroBerung und Volumen
lauten: r, = Kegelradius; s = Kegelseite

(R =1 ms
x= 4rkR2 (53)
(R2? — r2) n?h
V= T (5b)
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Die Berechnungen fiir einen analog den vorhergehenden Bei-
spielen in Hut und Stiel gegliederten Fruchtkorper (R = 10,75 cm;
r=1cm; h = 1 cm) ergeben eine weitaus geringere Oberfldchenver-
groBerung. Sie betriagt z. B. bei einem Kegeldurchmesser von 1 mm
nur ca. 30% des tubuldren Hymenophors (x = 0,2 mm).

Die Oberfldchenvergréferung verhilt sich umgekehrt propor-
tional zum Kegeldurchmesser, wobei das Gesamtvolumen jeweils
gleich bleibt. Trotz der unrealistisch gewé&hlten Packungsdichten
werden mit den vorhergehenden Strukturen vergleichbare Werte
erst durch ,haarfeine“ Stacheln erreicht. Einer solchen Optimie-
rung sind durch den notwendigen Sicherheitsabstand rasch Grenzen
gesetzt.

Ein Leistungsvergleich: Phylogenetische Aspekte

Die vorliegenden Daten machen eine Uberlegenheit des lamella-
ren Hymenophors deutlich. Durch die radidr-symmetrische Anord-
nung von Lamellen wird bei geringerem Materialaufwand (unter
Einbeziehung einer vom Modell abweichenden Lamellenform) eine
grofere Oberfliche gewonnen als durch eine tubuldre Struktur.
Letztere leistet wiederum weitaus mehr als ein hydnoides Hymeno-
phor (vgl. Abb. 8). Die den Optimierungsstrategien zugrunde liegen-
den GesetzméaBigkeiten weichen wesentlich voneinander ab. Wih-
rend Tubuli einen optimalen Porendurchmesser anstreben, ist fir
die Lamellensymmetrie eine giinstige Hut-/Stielrelation ausschlag-
gebend, wodurch der gesamte Fruchtkorperbau beeinflufit wird. So
fithrt unserer Meinung nach eine solche Optimierung im Rahmen
einer allgemeinen Reduktion sterilen Materials (z. B. diinnere Stiele)
zur Ausbildung ,freier“ oder von einem Kollarium ausgehender
Lamellen. Das Hymenophor zieht sich vom Stiel zuriick. REUNDERS
(1963): ,, The collarium of Marasmius rotula probably arises as a
sterile emanation of the hymenophore.“

Einen wesentlichen Punkt im Leistungsvergleich stellt die
Besetzung der verschiedenen hymenophoralen Oberflichen durch
die Basidien dar. Von einem hypothetischen Mindestvolumen der
Basidien ausgehend (Léange und Breite variabel), lassen sich ihre
optimalen Abmessungen bezogen auf eine hohe Besetzungsquote in
den Tubuli errechnen. Eine detaillierte Darstellung muf3 aus Platz-
grinden an anderer Stelle erfolgen. Es sei hier jedoch vorwegge-
nommen, dafl der durch die Kriimmung verursachte Basidienverlust
im Vergleich mit den ebenen Lamellenflachen in der GroBenord-
nung von 30% liegt.

Auch eine vorsichtige Interpretation dieser Daten 1la8t den
SchluB} zu, daB sich die verschiedenen Hymenophortypen, zumindest
in ihrer ausgepragten Form, entwicklungsgeschichtlich weiter von-
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einander entfernten als bisher angenommen wurde. Gegen diese
Hypothese sprechen die zahlreich gefundenen Uberginge zwischen
lamelldren und tubuldren (s.1.) Hymenophoren. So z. B. zwischen
Thaxterogaster und Cortinarius (Horak & Mosgr, 1965) oder zwi-
schen Mycena und Poromycena (Hemv, 1948). Sucht man nach
gemeinsamen Vorlduferformen der beiden Hymenophortypen, so
scheint sich eine Losung anzubieten:

Ausgehend von glatten Flachen entwickelt sich neben anderen
Formen (BULLER, 1909: ,Perhaps every possible means of economi-
cally increasing hymenial surface, consistent with the liberation of
the spores, has been exhausted by them“) ein unregelmifiges, ade-
rig-anastomosierendes Hymenophor. In der Folge entstehen mehr
oder weniger gleichzeitig ,,pratubulare” und , prdalamelldare® Struk-
turen, deren Differenzierung durch spezielle Selektionsdrucke vor-
angetrieben wird (z. B. erndhrungsphysiologischer Wandel, Wasser-
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Abb. 8: OberflachenvergroBerung der verschiedenen Lamellensysteme bei jeweils
optimalem b (= R/r). Im Vergleich hierzu die Leistung des tubuldren Hymenophors
bei optimalem Porendurchmesser (punktierte Flichen). Die schraffierte Fliche zeigt
die OberflichenvergréBerung des hydnoiden Hymenophors (Kegeldurchmesser =
1 mm). Der Gegeniiberstellung liegen jeweils gleiche Hutgrundflichen, Wand- bzw.
Lamellenstiarken und Hymenophorbreiten zugrunde (I; = 100%).
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haushalt). In einigen Formreihen der ,true Agaricales“ fithren &hn-
liche Selektionskriterien zur Reaktivierung der genetisch alten
Information zum Bau von Anastomosen. Hut- und Stielfleisch wer-
den reduziert und es bilden sich gastroid-secotoide Formen mit
mehr oder weniger kammerigem Hymenophor.

Diskussion

Anhand theoretischer Modelle lamellarer, tubulédrer und hyd-
noider Symmetrien konnten grundlegende Strukturunterschiede
gezeigt werden. Eine 6konomische Optimierung der Oberflachen-
vergroferung scheint dem Lamellenhymenophor am besten gelun-
gen zu sein. Weiters wurde auf den gegenseitigen Einflul von
Makro- und Mikrostrukturen im Zusammenhang mit dem Hyme-
nium hingewiesen.

Inwieweit die Modellvorstellungen den realen Verhéltnissen
entsprechen, werden zukiinftige Untersuchungen zeigen. Da das
Hymenophor nur ein Teilsystem des Gesamtorganismus darstellt,
muB die Erhaltung weniger leistungsfihiger bzw. ein Wechsel zu
solchen Konstruktionen iiber den Wandel anderer Systemteile
erklirt werden. So kénnte z. B. die hohere Stabilitat einer tubuléren
Wabenstruktur einen Selektionsvorteil darstellen (geringere Wand-
stérke; perennierende Aphyllophorales).
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